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はじめに 

寄生生活を行う生物は菌類，線虫，植食性昆虫，寄生蜂， 
そして巧卵鳥など，様々な分類群で普遍的にみとめられ， 
その種数は全生物の約半数上にものぼると推測されてい 
ます (Windsor 1998) . 寄生者の寄生様式は，内部寄生か 
ら外部寄生，そして労働寄生など様々なものが知られてい 
ます.その中でもひときわ ユニー クな例として イソウロウ 
グモ類が挙げられます. イソウロウ グモ類とは ヒメ グモ科 
に属するグループで，世界で約200種類が知られており， 
名前の通り，網を張らずに他の造網性クモ類の網に侵入し 
て生活しています.採食耳行動は食耳盗みをはじめとし，宿主 
と一緒に食耳を食べたり (Whitehouse 1997),宿主の網の糸 
を食べたり （Tso & Severinghaus 1998, Miyashita et al. 2004), 
時には宿主を襲って食べるなど （Tanaka 1984)，実にバラ 
エティ ーに富んでいます.これらの採食耳行動は種内で状況 
に応じて使い分けられますが，種間でそのレパー ト リーが 
異なることが知られています (whitehouse et al. 200 2) .ま 
た形態も脚が長いものから短いもの，腹部が著しく伸長し 
たものなど種間で多様化しており，これもおそらく採 ffi 行 
動に関連しているものと推測されます.宿主の網は イソウ 
ロウ グモに食耳や住み場所を提供しており，それを通じて イ 
ソウロウ グモの様々な形質の進化に影響を及ぼしうると考 
えられます.そのため，宿主の網は イソウロウ グモ類の採 
ffl 行動と形態の多様化に重要な役割を果たしている可能性 
があります.しかし，これまでの イソウロウ グモに関する 
研究は，採食耳行動に関する記載的な研究や， イソウロウ グ 
モの盗み行動が宿主に与える影響などに注目したものが多 
く， イソウロウ グモ自体の形質分化の仕組みについては全 
く調べられていませんでした.こうした背景から，私はイ 
ソウロウ グモ類の一 ■種， チリイ ソウロウ グモ (Argyrodes 
kumadai) に注目し，宿主適応の仕組みの解明に取り組ん 
できました.本総説ではまず，宿主の形質が イソウロウ グ 
モの形質分化をどのように引き起こすのかという宿主適応 
の仕組みの仮説を説明し，これまで行ってきた野外調査や 
実験から得られた研究成果を詳しく紹介していきたいと思 
います. 


宿主がイソウロウグモ類の採锅形質に与える影響に関する 
仮説 

イソウロウグモ類は，宿主の網にかかる食耳に依存して生 
活しているため，宿主のもつ採 ffl 行動や網形質はイソウロ 
ウグモの®獲得量に影響を及ぼす可能性があります.一般 
的に®獲得量はクモの成長や繁殖など適応度に影響する重 
要な要素であるため，宿主の形質の違いはイソウロウグモ 
の盗み行動やそれに関わる形質の進化に影響すると考えら 
れます.イソウロウグモの®獲得量は，次のようなプロセ 
スで決定されると考えられます.イソウロウグモの巧獲得 
量（図1①）は r 宿主の網に捕獲される食耳量」（図1②）と， 
その網にかかった食耳をどのくらい盗めるかという「食耳盗み 
成功率」（図1矢印③）の2つの要素により決定されます. 

1つ目の要素である「宿主の網に捕獲される ffl 量」は，宿 
主をとりまく環境中の潜在的な ffi 量（図1④）と宿主の網 
の食耳捕獲効率（図1矢印⑥）によって決まります.例えば， 
宿主の網サイズが大きいほどより多くの ffi が網に捕獲され， 
イソウロウグモにとって利用可能な食耳量も多くなると考え 
られます. 2つ目の要素である「負耳盗み成功率」（図1矢 
印③）は，イソウロウグモが ffl に気づいてから ffi を盗むま 
での一連の「負耳盗み行動」（図1⑥）によって決まります 
が，それらの行動は宿主の採 ffl 行動（図1矢印⑦）や網形 
質（図1矢印⑧）に強く制約されるはずです.例えば，宿 
主の網構造が複雑であれば， ffl の位置を探知しにく くなり 
ますし，宿主がイソウロウグモに対して敏感であれば，宿 
主に捕食されるリスクが高まり，食耳盗み成功率が低くなる 
と考えられます (e.g. Henaut et al. 2005) . このように宿主 
の形質は，網にかかる負耳量とイソウロウグモの ffi 盗み行動 
への影響という2つの要素を介してイソウロウグモ類の食耳 
獲得量に影響すると考えられます.この影響は，イソウロ 
ウグモ類の ffl 盗み行動やそれに関わる形態の進化に波及す 
ると考えられます.例えば，宿主の形質がイソウロウグモ 
類の負耳獲得量を制約する状況下では，採食耳効率を高めるよ 
うに ffl 盗みに関わる形質に強い自然選択がかかり，その結 
果，宿主の形質によく適応した盗み行動や形態が進化する 
可能性があります.この一連の可能性を検証するためには， 
宿主の形質の変化に対してイソウロウグモの負耳獲得量がど 
のように変化し， ffl 盗みに関わる形質がどのように進化す 
るのかを明らかにすることが必要です. 

チリイソウロウグモにおける宿主利用の地理的変異 

チリイソウロウグモ {Argyrodes お酒幻ふ/)(図 2A) は日 
本，台湾に分布し，スズミグモ (Cyrtophora moluccensis) 

とクサグモ CAgelena silvatica) という系統の異なるクモ類 
を宿主としています（図 2B，C). 本種は宿主適応の仕組 
みを調べる上で適した材料と考えられます.なぜなら本種 
は，地域によって異なる宿主を利用していることが観察さ 


106 


馬場友希 


巧捕獲効率 



紐盗み成功率 


図 1宿主の形質が イソウロウグモの巧 獲得量に与える彰 
響を表した概念図.宿主の形質は網の食耳捕獲効率と イソウ 
ロウグモの 食耳盗み行動に景ミ響を及ぼし， イソウロウグモの 
倉耳獲得量に彰響を及ぼす. 


れており（大河内1969，新海2007)，宿主適応に伴う形質 
分化の可能性を検討できると考えられるからです.クサグ 
モは温帯性のクモで日本本王に分布するのに対して，スズ 
ミグモは熱帯性のクモで南西諸島を中ム、に分布しています. 
そのため，チリイソウロウグモは本王と南西諸島で異なる 
宿主を利用していると考えられます.このチリイソウロウ 
グモの宿主利用の実態を明らかにするため，私は宿主の分 
布境界と考えられる鹿児島県，沖縄県にて宿主密度とチリ 
イソウロウグモの寄生率を調べてみました.その結果，ス 
ズミグモはトカラ列島南で数多く見られるのに対して， 
屋久島では急激にその密度が低下し，本王ではほとんど見 
られなくなることが分りました（図 3 a ). —方，クサグモ 
は屋久島じ U ヒでは密度が高いのですが，トカラ列島の宝島 
&(南では全く見られず，スズミグモとは逆の地理的傾向を 
示しました（図 3 a ). つまり，チリイソウロウグモの宿主 
利用はトカラ列島宝島と屋久島を境に急激に変化すること 
が明らかになりました（図 3 b，Baba & Miyashita 2005). 

クサグモとスズミグモの網形質と採铅行動の違い 

宿主であるクサグモとスズミグモはどちらも立体的な網 
を造るクモですが，詳細な網構造は異なり（図4)，これ 
らの違いはチリイソウロウグモの食耳獲得量に違いをもたら 
す可能性があります.クサグモは次の二つの理由から，ス 
ズミグモに比べてチリイソウロウグモの ffl 獲得量を著しく 
制限している可能性が考えられます.その理由の一つは， 
クサグモはスズミグモに比べて網サイズが小さいため，網 
に捕獲される食耳量が少ないと考えられるからです.もう一 
つの理由は，クサグモの網構造は，チリイソウロウグモの 



図 2 チリイソウロウグモ （ A ) とその宿主であるスズミ 
グモ （ B ) とクサグモ （ C ). 

負耳への アクセスを 困難にすると考えられるためです. スズ 
ミグモの網は隠れ家がなく，捕えた獲物を網に吊下げる習 
性をもつのに対して (Lubin 1980, Baba et al . 200 7) ，クサ 
グモは筒状の隠れ家が網内にあり，獲物をほぼ例外なく隠 
れ家に持ち込みます（図 4). そのため，チリイソウロウ 
グモはクサグモの捕獲した食耳を盗みにくいと考えられます. 
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図 3 宿主密度 （ a) とチリイソウロウグモの寄生率 （ b) 
( 平均値 + 標準偏差).屋久島一宝島間を境に宿主密度と宿 
主利用が大きく変化した （Baba & Miyashita 2005 を改変 ). 


及ぼす要因を野外調査により比較しました.その結果，ク 
サグモ利用個体群はスズミグモ利用個体群よりも捕獲でき 
る食耳サイズが小さく，それを反映して，食耳獲得量もクサグ 
モ利用個体群で低下することがわかりました（図5, Baba 
et al . 200 7). 「宿主の網にかかる ffi サイズ」は地域間で違 
いがなかったため，この ffi サイズの違いは「巧盗み行動」 
の違いが関係していると考えられました.図6は野外にお 
けるチリイソウロウグモの食耳盗み行動の内訳を示したもの 
ですが，スズミグモ利用個体群では，宿主と一緒に巧を食 
ベたり，宿主にラッピングされた食耳を盗むなど，宿主が捕 
獲した大型の食耳を利用できるのに対して，クサグモ利用個 
体群では宿主が無視した小さな食耳を盗む行動しかみられま 
せんでした.この食耳盗み行動の違いは，宿主網内における 
隠れ家の存在の有無が関わっていると考えられます.すな 
わち，スズミグモは隠れ家をもたず捕らえた獲物を網に吊 
るすため，チリイソウロウグモは大型の獲物に容易にアク 
セスできます.一方，クサグモは隠れ家の中で食事をする 
ため，チリイソウロウグモは宿主が捕獲した獲物を盗むの 
が困難だと考えられます.このことから，クサグモの網内 
における隠れ家の存在はチリイソウロウグモの ffi 盗み行動 
のレパ — トリ — を，宿主が無視した小さな巧を盗む行動の 
みに制約し，食耳捕獲量を減少させると考えられました. 


また不規則に糸が張り巡らされた「迷網」も，クサグモの 
方がスズミグモよりも糸密度が高いため（馬場2008)，チ 
リイ ソウロウグモの網上での歩行を困難にし，食耳盗み成巧 
率を低下させると考えられます.このように，クサグモの 
網を利用するチ リイ ソウロウグモ個体群では「宿主の網に 
かかる ffl 量」（図1②）と「負耳盗み行動」（図1⑥）への影 
響を通じて，食耳獲得量が著しく制限され，食耳盗みに関わる 
形質に強い自然選択がかかる可能性があります. 

この一連の可能性を検証するため，まず宿主利用の異な 
るチ リイ ソウロウグモ個体群間で ffl 獲得量とそれに影響す 
る要因を比較しました.次に ffi 盗みに関わる形質が個体群 
間で分化している可能性を検証するため，個体群間で ffi 盗 
みに関わる形質の変異を明らかにし，その変異が遺伝的変 
異かどうかを室内飼育実験により明らかにしました.最後 
にこの形質変異が宿主網内での負耳盗み成功を高めるかどう 
かを明らかにするため，室内にて宿主交替実験を行い，各 
個体群の宿主網内における採 ffi 成功率の比較を行いました. 

宿主のお質がチリイソウロウグモの巧獲得量に与える影響 

クサ グモの網構造が チリイソウロウ グモの負耳獲得量を制 
限するという仮説を検証するために，千葉県の房総半島の 
クサ グモ利用個体群と奄美大島の スズミ グモ利用個体群を 
対象に，チ リイソウロウ グモの総食耳獲得量とそれに影響を 


個休群による相対脚長の違い 

クサグモの網内では巧獲得量がスズミグモ網内に比べて 
著しく制限されていることから，クサグモ利用個体群では 
食耳獲得量を高めるよう ffi 盗みに関わる形質により強い選択 
圧が働いている可能性があります.この可能性を検討する 
ため， ffl 盗みに関わる形質である相対脚長に注目しました. 
相対脚長とは体サイズの影響を排した脚長のことであり， 
捕獲可能な ffi サイズの上限を決定したり ( Murakami 1983), 
歩行能力 ( Moya-lalano et al . 2008)に関連した機能をもち 
ます.全国各地からチリイソウロウグモの成体を採集し， 
体サイズと脚長を計測したところ，スズミグモ利用個体群 
はクサグモ利用個体群に比べ体サイズが大きく（馬場-宮 
下200 8) 力^つ相対脚長も長いことが分りました（図7，馬 
場200 8). また，同一条件下で飼育しても，スズミグモ利 
用個体群の方がクサグモ利用個体群よりも体サイズが大き 
く相対脚長も長くなることから，これらの形態の変異は遺 
伝的変異と考えられました. 

これらの体サイズと相対脚長の変異はどのように生じた 
のでしょうか？イ ソウロウ グモ類はもともと熱帯起源と考 
えられるため，熱帯地方から温帯地方への分布拡大に伴い 
チリイ ソウロウ グモの宿主利用はスズ ミ グモからクサグモ 
へと変化したと推測されます.そのため，チリイ ソウロウ 
グモは宿主利用の変化に伴い ffi 獲得量が減少しその結果， 
成体サイズと相対脚長の縮小が起こったと考えられます. 


チリイソウロウグモの宿主適応に伴う形質分化 
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図4 宿主間の網構造の違い.クサグモは筒状の隠れ家をもつのに対して，スズミグモは隠れ家をもたなし、. 


□ スズミグモ利用個体群 
■ クサグモ利用個体群 


平均錠サイズ 
( mg ) 



铅捕獲数 節獲得量 
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図 5チリイソウロウグモの個体群間における巧サイズ， ffl 捕獲数，巧捕獲量の違い （Baba etal . 2007を改変).スズミグモ利 
用個体群の方がクサグモ利用個体群に比べて巧サイズは有意に大きかった.巧の捕獲数に有意な差はみられなかった. 


国宿主が無視した銷を食べる 
□ 宿主が捕獲した銷を食べる 


スズミグモ利用 
個体群 


クサグモ利用 
個体群 


% 

図 6両個体群におけるチリイソウロウグモの ffl 盗み行動 
の内訳.スズミグモ利用個体群は宿主が捕獲した巧も利用 
するのに対して，クサグモ利用個体群は宿主が気づかない 
食耳のみを盗む. 



50 100 


スズミグモ利用個体群 



クサグモ利用個休群 



図7 個体群間におけるチリイソウロウグモの形態の違い. 
上段がスズミグモ利用個体群で下段がクサグモ利用個体群， 
右がオス成体で左がメス成体である.スズミグモ利用個体 
群はクサグモ利用個体群よりも体サイズが大きく，相対的 
に脚が長い. 
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図8チ リイソウロウ グモの歩行速度を比較するための実 
験デザイン.糸密度を人為的に操作したクモの網に，体サ 
イ ズが同じで，脚長のみが異なるチ リイソウロウ グモを導 
入し歩行速度を測定した. 


成体サイズが小さくなった理由として，クサグモ利用個体 
群はスズミグモ利用個体群より少ない ffi 環境で生活史を全 
うしなければならないため，少ない ffi 量で成熟できるよう 
に生活史が変化し，結果として体サイズが小さくなった可 
能性が考えられます.一方，相対脚長が短くなった理由で 
すが，これは二通りの解釈が考えられます.一つはクサグ 
モ利用個体群では ffi 獲得量が少ないため，脚に十分な資源 
を投資することができずに短くなったという可能性です. 
もう一つは ffl 盗み成巧を高めるための適応的な変異である 
可能性です.すなわち，クサグモの網内では採 ffl の機会が 
著しく制限されているため，食耳盗み成巧を高めるために短 
い相対脚長が進化したという可能性です.これら二つの可 
能性のうち，後者については室内実験で詳しく調べてみま 
した. 

相対脚長の変異の適応的意義 

チ リイソウロウ グモは クサ グモの網内では宿主の捕獲し 
た食耳を利用できないため，宿主が気づくよりも早く ffi に到 
達できるよう歩行能力に自然選択が働いている可能性があ 
ります.短い脚は糸にかかりにくく，なおかつ小回りもき 
くため， クサ グモ利用個体群の短い脚長は糸密度の高い複 


雑なクサグモの迷網を歩くのに適しているかもしれません. 
そこで図8のように，スズミグモの網を模した糸密度の低 
い網に，脚長の異なる個体群由来のチリイソウロウグモを 
導入したところ，個体群間で歩行速度の違いはみられませ 
んでしたが，クサグモの網を模した糸密度の高い網では， 
脚の長い個体の歩行速度が著しく低下し，脚の短い個体群 
が長い個体群よりも速く歩行できることがわかりました 
(馬場200 8) .この結果は，短い脚が長い足に比べて糸に 
かかりにくいという性質を反映していると考えられました. 
この歩行速度の違いがクサグモ網内での ffi 盗み成巧にどの 
程度影響するのかを， コンピューターシミュレーション し 
てみたところ，脚の短い個体は，脚の長い個体に比べて食耳 
捕獲成功率が約10%高く，総量で 1.5 倍£1上多くの ffl 量を 
獲得できることが分かりました（馬場 2008). 

£1上の結果から，クサグモ利用個体群の脚が短いのは宿 
主の網構造に対する適応的な変異であると考えられました. 
この結論をより強めるためには，「短い脚長は資源の投資 
量の減少によるもの」という代替仮説を検証する調査も必 
要です。一方，スズミグモの糸密度を模した網上では歩行 
速度に違いがみられなかったため，スズミグモ利用個体群 
の脚が長いことは，スズミグモの網上での歩行にとって有 
利でも不利でもないことが分かりました.脚長は歩行な外 
にも ffi 捕獲能力や ffl の振動を感知するなど，様々な機能に 
も関わることから，長い脚は歩行速度な外に何らかの メリ ッ 
卜があるかもしれません.例えば，スズミグモの網内では 
チリイソウロウ グモは大型の食耳を利用していることから， 
それらをラッピングしたり持ち運ぶうえで，長い脚が役に 
立つ可能性があります.そのため，脚長進化の仕組みを理 
解するためには，その多面的な機能に注目することも必要 
です. 

おわりに 

本研究では，宿主利用の異なるチリイ ソウロウ グモ個体 
群間で ffl 盗みに関わる形質が分化していることを明らかに 
しました.その仕組みとして， 1) 宿主の網形質と採食耳行 
動がチリイ ソウロウ グモの負耳盗み行動の レパー トリーに影 
響し，食耳獲得量に影響を及ぼしていること， 2) クサグモ 
の網では負耳獲得量が著しく制限されているため，それを改 
善するために歩行速度や相対脚長に強い自然選択がはたら 
くことが明らかになりました.本論文では，一部の食耳盗み 
に関わる形質のみに注目しましたが，イ ソウロウ グモが負耳 
獲得量を局くするための手段はそれだけに限定されません. 
私が興味を持っているのは，宿主の形質がイ ソウロウ グモ 
類の採 ffl 行動の レパー トリ ー やその使い分けに及ぼす影響 
です.一般的に，イ ソウロウ グモ類は食耳盗みのみならず， 
宿主と一緒に ffl を食べたり，糸を食べるなど複数の採 ffl 戦 
術をもっており，それらを状況に応じて使い分けます.一^ 
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方で，これらの採 ffi 行動を適切な状況で使用しなければ宿 
主から捕食されてしまう危険性があります.そのため，採 
食耳行動のレパートリーや使い分けの意志決定ルール自体も 
宿主の形質からの影響を強く受ける可能性があります.こ 
れはイソウロウグモが宿主の行動や位置をどのように把握 
し，それを基にどのように行動するかという感覚器や認知 
を介した宿主適応であると考えられ，興味深い問題です. 

チリイソウロウグモの個体群間では採館行動のレパートリー 
に違いがみられま したが，この違いは宿主適応による遺伝 
的な違いを反映しているのでしょうか？この問いは宿主の 
交替実験により検証できるため，今後取り組みたい課題で 
す. 

イソウロウグモ類は基本的な生態が不明な種が多く，ま 
た飼育方法も確立されていないため，宿主適応の仕組みを 
調べる上で扱いにくい一■面もあります.しかし，他の宿主一 
寄生者系にはないユニークな特徴をもっています.一つは， 
宿主が造る「網」という構造物が寄生者の形質分化に寄与 
する点です.寄生者の形質分化を促す選択圧の担い手とし 
て，これまで宿主の形態的.生理的特徴などが注目されて 
きましたが，宿主の作る物理的構造物が寄生者の形質分化 
をもたらす例は知られていませんでした.もう一つは，寄 
生者が食耳盗み行動を介して宿主から食耳資源を摔取する点で 
す.外部寄生者や内部寄生者の多くは，宿主のつくる防衛 
物質や免疫系を打ち破ることにより資源を摔取するなど， 
物質 レベルで 宿主に適応しています.一方，イ ソウロウ グ 
モ類は，負耳盗み行動という目に見える形で宿主と相互作用 
しているため，行動観察を通じてその巧妙な宿主適応の秘 
密に迫ることができます.イソウロウグモ類の多様化の仕 
組みはまだべー ルに 包まれていますが，多くの人が関心を 
持ち，その仕組みの解明に取り組んでくれることを願って 
います. 
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